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学位論文要旨（修士（理学）） 
 
                  飯塚 佳凜 
 
渓流沿い植物ヤシャゼンマイの定量的解析による適応形質の探索 
 
 
 渓流沿い植物とは、「自然界では急流の渓流や河川の川床に限定され，洪水の上限ま
で生育するが，周期的に起こる洪水の到達水位をこえて生育することはない植物の種で
ある」(van Steenis, 1981, 訳は加藤(1999)による)と定義されている植物である。渓流
沿い植物は近縁種と比較すると、増水時の水流に耐えるために環境に適応的な形質をも
つ。これまでの渓流沿い植物の研究では、「細葉形質」とよばれる適応形質が重視され、
他の適応的な形質や形質間の関係については十分に調べられてこなかった。他の適応的
な形質としては例えば、葉柄を太くしたり、根を発達させたりする事が考えられる。葉
柄に関しては、渓流沿い植物の 1 種、ヤシャゼンマイ(Osmunda lancea Thunb.)と近
縁種のゼンマイ(O. japonica Thunb.)を材料とした先行研究により、これら 2 種を比較
するとゼンマイの方が葉柄がより太いという結果が報告されている(Imaichi and Kato, 
1992)。しかし、ゼンマイはヤシャゼンマイより葉長が長いため、葉柄の太さを比較す
るには大きさを考慮する必要があると考えた。本研究では、先述したヤシャゼンマイと
ゼンマイの 2 種をもちいて、細葉形質以外の適応的な形質を明らかにすることを目的と
した。実際に研究をすすめる上では、「ヤシャゼンマイはゼンマイに比べ葉柄が太い」、
「ヤシャゼンマイは、葉より根茎や根にコストをかける」という 2 つの仮説をたてて検
証した。 
 1 つ目の仮説を検証するため、野外集団の調査を行った。材料の採集は埼玉県飯能市
入間川周辺と山梨県上野原市境川周辺で行い、葉を採集する際に葉柄の太さを記録した。
採集した葉サンプルはその後、乾燥させ押し葉標本にした。そして各部位（葉身長、葉
柄長、最下羽片の長さ、葉面積、小羽片基部の角度、小羽片下側最下からのびる支脈の
数、葉軸の重さ、羽片の重さ、葉の厚さの 9 形質）の測定を行った。また、その測定デ
ータから、葉長(葉身長と葉柄長を足した値)と葉 1cm2あたりの重さ(羽片の重さを葉面
積で割った値)も求めた。その結果、ヤシャゼンマイの葉柄はゼンマイに比べ太く、1
つ目の仮説が支持された。また、葉 1cm2あたりの重さが重く、葉も厚いことが明らか
になった。このことから、ヤシャゼンマイは頑丈な葉柄や葉をもち、河川の増水時にお
ける水流や減水時の乾燥に耐える方向に進化した可能性があると考えられた。 
ヤシャゼンマイの根茎や根は野外からの採集が難しいため、2 つ目の仮説の検証のた
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めに培養実験を行った。まずゼンマイとヤシャゼンマイの胞子を寒天培地に播種し、配
偶体を培養した。そしてそれぞれの配偶体を受精させた後、シャーレにランダムに配置
した。ランダム配置してから約 2 ヶ月後に新しい培地に植え替えを行い、さらに約 2
ヶ月後に若い胞子体の葉や根の撮影を行った。撮影後には、地上部（葉）と地下部（根
茎と根）に分けて乾燥させ、それぞれの乾燥重量を測定した。その結果、ゼンマイとヤ
シャゼンマイの地下部と地上部の比に違いはみられず、2 つ目の仮説は支持されなかっ
た。またランダム配置して 2 ヶ月後と 4 ヶ月後での葉と根の生育状況を調べたところ、
ヤシャゼンマイに比べてゼンマイの発育の方がよいことがわかった。この結果から、ヤ
シャゼンマイの方がゼンマイに比べて発育を遅くする事で渓流沿いの環境に適応して
いる可能性があると考えた。しかし、今回の培養環境がゼンマイの生育により有利にな
っていたことも考えられるので、培養条件を変えて繰り返し実験を行う必要がある。 
これらの成果をふまえ、今後は、葉柄が太くなることで渓流沿いの環境において本当
に生存率が高くなるのか、ゼンマイとヤシャゼンマイで小羽片の内部構造に違いはみら
れるのかなどを調べたい。また培養実験に関しても、光や温度などの条件を変えて改め
て実験を行いたい。 
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Abstract 
 
                 Karin Iizuka 
 
Investigation of adaptive characters in the rheophytic fern Osmunda lancea 
by quantitative analyses 
 
Rheophytes had been defined that “rheophytes are plant species which are 
in nature confined to the beds of swift-running streams and rivers and grow 
there up to flood-level but not beyond the reach of regularly occurring flash 
floods.” by van Steenis(1981,1987). Rheophytes have adaptive characters to 
endure the water pressure during floods. Many rheophytes have narrower 
leaves or leaflets, which are considered as adaptive characters to reduce the 
water pressure and have been well studied. Other adaptive characters, 
however, have not been investigated sufficiently. In this study, characters of 
petiole and root were focused. As for petiole, Imaichi and Kato (1992) 
reported that petiole of a rheophytic species Osmunda lancea is thinner than 
that of its dryland ally O. japonica. But the plant size of O. lancea is smaller 
than that of O. japonica. Therefore, in this study, it was hypothesized that O. 
lancea has relatively thicker petiole than O. japonica does when their plant 
size are taken into a consideration.  
The characters of rhizome in genus Osmunda have been well studied 
because of abundant fossil records. It was also hypothesized that O. lancea 
has relatively larger number of roots or longer roots than O. japonica does. 
In order to verify the first hypothesis, leaf samples were collected at the 
localities near Iruma river, Hannou City, Saitama Pref. and near Sakai river, 
Uenohara City, Yamanashi Pref. and were used as materials for analyses. 
After measuring diameter of petiole, samples were pressed between sheets of 
newspaper and were put in a drier. And the following characters were 
measured: leaf length, petiole length, length of the lowest pinna, leaf areas, 
number of ultimate pinnule veins, dry weight of rachis, dry weight of pinna, 
and pinnule thickness. As the result, diameter of petiole was larger in O. 
lancea than that in O. japonica when their leaf length was taken into a 
consideration, and our hypothesis was supported. In addition, dry weight of 
leaf per unit area of O. lancea was heavier than that of O. japonica. 
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Therefore, it was thought that O. lancea has tough petioles and leaves to 
endure the water pressure during floods.  
In order to verify the second hypothesis, experiments in an incubator were 
carried out because it was impossible to collect the whole rhizomes with roots 
of O. lancea in wild populations. Spores of O. japonica and O. lancea were 
sown on agar culture medium in petri dishes, and kept in the incubator. In 
two months, spores were germinated and grown to be mature prothalia, so 
they were fertilized by watering. After the fertilization, prothalia were 
arranged at random on new medium. Prothalia were replaced one more time 
onto new medium after two months, until that time, sporophytes grew, and 
in additional two months, those cultured plants were ready for analyses. So, 
photographs of leaves and rhizomes with roots were taken. Then, shoot and 
rhizome with roots of each indivisual were separated, and their dry-weight 
was measured. As the result, difference in root/shoot ratio between young 
sporophytes of O. japonica and those of O. lancea was not detected. Our 
hypothesis was denied. It was, however, observed in our experiment that O. 
japonica grew more rapidly than O. lancea did. So, it is possible that the 
condition of incubator was more favorable for O. japonica. It is also possible 
that O. japonica may have some species-specific traits related to its higher 
growth rate, and the experiments should be repeated under different 
conditions. 
As a future direction, I would like to examine whether thickness of petiole 
is positively related to the viability in habitats of rheophytes and observe 
cross sections of pinnules of O. lancea and O. japonica. 
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【序論】 
渓流沿い植物とは、「自然界では急流の渓流や河川の川床に限定され，洪水の上限ま
で生育するが，周期的に起こる洪水の到達水位をこえて生育することはない植物の種で
ある」(van Steenis, 1981, 訳は加藤（1999）による)と定義されている植物である。
つまり、河川の増水時には水流や水流中の土砂にさらされ、減水時には水流の外に出て
開けた環境下で強度の乾燥にさらされるような、厳しい環境に渓流沿い植物は生育して
いる。これらの植物に見られる共通の形態的特徴として、加藤（1999）は以下の 4点
を述べている。 
 
（1）根が発達して,基物(岩など)にしっかりと固着している」 
（2）「灌木の場合,枝は水面に平行になるように波うっている」 
（3）「枝(シダ植物など草本の場合,葉柄)は強靭でかつ柔軟性に富む.」 
（4）「葉は細長く流線型をしている」 
 
（4）の特徴は、「細葉形質」とよばれるもので、これまでの渓流沿い植物の研究では重
視され、多くの渓流型のシダ植物や被子植物を対象に調べられてきた（今市, 1996 ; 
Ohga et al., 2012 ; Tsukaya, 2002 ; Usukura et al., 1994）。その結果、この形質が複
数の分類群で並行して進化しており、適応的な形質であると考えられている。しかし、
(1)、(2)、(3)の特徴については、どの程度共通して渓流沿い植物にみられるかは調べら
れてこなかった。 
渓流沿い植物の 1 種にヤシャゼンマイ(Osmunda lancea Thunb.)がある。ヤシャゼ
ンマイは、ゼンマイ科ゼンマイ属に属する日本固有種のシダ植物である。分子系統学的
研究によって、ヤシャゼンマイはゼンマイ(Osmunda japonica Thunb.)の姉妹種であ
り、ゼンマイから起源したとされる(角川, 2012)。ヤシャゼンマイは北海道南部から九州
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東部であり、水際の岩上や岩の隙間に生えている。それに対して、ゼンマイは東アジアの
平地から山地にかけて広く生育する（岩槻, 1992 ; 大井, 1957 ; 田川, 1959）。日本では両種
の分布が重なり、ヤシャゼンマイが生育している渓流の近くにゼンマイも生育しているこ
とが多い。京都府の保津川と高知県の行川の渓流帯において、これら 2種の若い胞子体が
同所的に生育しているのが観察されている（Imaichi and Kato, 1992）。しかし、ゼンマイ
の成熟した胞子体は渓流帯では見られないことから、冠水時に若い胞子体に対して強い自
然選択圧がかかり、生き残らないと考えられている。また、ヤシャゼンマイとゼンマイの 2
種間にはオオバヤシャゼンマイ（O.×intermedia.）という雑種が存在し、渓流沿いの川岸
から数メートル離れたところに生育することが多い。オオバヤシャゼンマイは、ちょうど
これら 2種の中間的な形態形質を有している。F1個体のオオバヤシャゼンマイに関しては、
胞子葉（実葉）がほとんど出ず（岩槻, 1992 : Yatabe et al., 2009）、出ても胞子が完熟しな
いことが多いが、稀に実葉に形成された胞子は 4%-11%ほど発芽能力があることが報告され
ている（志村, 1964）。 
ヤシャゼンマイの細葉形質に関しては、種間遺伝地図をもちいた量的形質座位解析に
より複数の遺伝子座に支配されていることが明らかになっている(角川, 堤, 2012 ; 角
川, 2012)。また、小羽片基部の角度と脈の数が細葉形質と相関することが報告されて
いる。 
細葉形質以外の形質についても比較研究はなされているが、十分ではない。例えば、
葉柄に関しては、先行研究でヤシャゼンマイとゼンマイの 2 種を比較し、性成熟した個
体間で比べても、陸生植物であるゼンマイの方が渓流沿い植物であるヤシャゼンマイよ
り葉柄がより太くなっていると報告されている（Imaichi and Kato, 1992）。しかし、
個体によっては、ゼンマイはヤシャゼンマイより 3 倍ほど葉長が長いものもあり、葉柄
の太さの比較をするには葉の大きさの違いも考慮する必要があると考えられた。根茎に
ついて、大井(1965)はゼンマイの根茎は短く、太く、斜上すると記述しているのに対
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して、岩槻(1992)は、ゼンマイの根茎は太く、斜上からほぼ直立、それに対してヤシ
ャゼンマイの根茎は直立または斜上すると記述している。さらに、Hewitson（1962）
や Miller（1967, 1971）によって、これら 2 種の根茎の内部構造的特徴も調べられてい
る。その結果、ヤシャゼンマイはゼンマイに比べて根茎の皮層にある葉跡が多いことが
わかっている(Hewiston, 1962)。しかし、渓流帯におけるヤシャゼンマイの進化過程
でどのような適応が起こったかなどについては、これまでほとんど議論されていない。
ゼンマイ科は根茎の化石が二畳紀以降の地層から数多く報告され、様々な生育環境に適
応して進化したと考えられる。現生のものに関しても、根茎や根の特徴が生育環境とど
のようにかかわっているかを調べる必要があると考えた。 
本研究では、渓流沿い植物のヤシャゼンマイと近縁種の陸生植物であるゼンマイを比
較することによって、ヤシャゼンマイの細葉形質以外の適応的な形質を探索することを
目的とした。研究を進めるにあたり、筆者は次のような 2 つの仮説を立てた。まず、1
つ目の仮説は、「渓流沿い植物ヤシャゼンマイは、近縁種のゼンマイに比べて葉柄が太
い」というものである。2 つ目の仮説は「渓流沿い植物ヤシャゼンマイは、葉より根茎
や根にコストをかける」というものである。1 つ目の仮説に対しては、野外集団を対象
にして葉柄の太さを含む 12 の形態形質を測定し、2 種の比較を行った。一方、野外の
ヤシャゼンマイは渓流沿いにある岩の隙間などに生育しており、根茎や根の採集が困難
なため、2 つ目の仮説の検証のために培養実験を行い、実験下で得られた若い胞子体を
測定することによって、2 種の比較をした。その結果、得られたデータについて定量的
な解析を行う事で仮説の検証を行った。これら 2つの仮説の検証を通して、渓流沿い植
物ヤシャゼンマイにおける細葉形質以外の適応形質について検討を行った。 
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【材料と方法】 
1．材料 
1-1 材料とサンプル採集 
本研究でもちいた植物種は、渓流沿い植物の 1 種であるヤシャゼンマイ（Osmunda 
lancea Thunb.）とその近縁種であるゼンマイ（O. japonica Thunb.）である。この 2 種の
野外調査と材料採集を、2013年 5月 9日に埼玉県飯能市の入間川周辺、2015 年 5月 11日
に山梨県上野原市境川周辺で行った（Figure 1, 2）。埼玉県飯能市入間川周辺でゼンマイ 22
個体とヤシャゼンマイ 20 個体、山梨県上野原市境川周辺で、ゼンマイ 15 個体、ヤシャゼ
ンマイ 25 個体から栄養葉を採集した（合計ゼンマイ 37 個体、ヤシャゼンマイ 45 個体）。
種間の遺伝子浸透が疑われたので、ゼンマイはヤシャゼンマイが生育しているところか
ら 1～3km 程度離れたところから採集した。サンプルの採集地などの細かい情報は Table 
1 に示した。2013 年に採集したゼンマイとヤシャゼンマイは、葉の大きさに差が大きかっ
たので、2015 年の境川周辺での調査・採集ではなるべく小さいゼンマイを採集することを
心掛けた。 
培養実験には、ゼンマイとヤシャゼンマイそれぞれ 3 個体から採取した胞子をもちいた
（首都大・角川准教授より提供）。それらの胞子はゼンマイ 1、ゼンマイ 2、ゼンマイ 3、ヤ
シャゼンマイ A、ヤシャゼンマイ B、ヤシャゼンマイ C と名付けた。それぞれの胞子サン
プルの採集地、採集場所など詳細については Table 2に示した。 
 
2．実験方法 
2-1 野外集団を対象にした形質測定 
野外集団から葉サンプルを採集する際には、地表から約 5cmの部分の葉柄の太さ（直径）
をノギスで測定して記録した。採集した葉サンプルは新聞紙にはさみ水分を吸収させた後、
乾燥機（PSN-80農業用オーブン 清水理化学機器製作所製）で乾燥させて押し葉標本にし
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た。その後、それぞれの押し葉標本について、「葉身長」、「葉柄長」、「最下羽片の長さ」、「小
羽片基部の角度」、「小羽片の下側最下の葉脈から分岐する支脈数」、「葉面積」、「葉の厚さ」、
「羽片の重さ（羽片の乾燥重量）」、「葉軸の重さ（葉軸の乾燥重量）」の 9 項目を測定した
（Figure 3.）。さらに「葉身長」と「葉柄長」を足し合わせて「葉長」を、「羽片の乾燥重
量」を「葉面積」で割って「葉 1cm2あたりの重さ」を算出した。葉の厚さの測定にはレー
ザー式判別変位センサ（センサアンプ IL-1000、センサアンプ IL-1050、センサヘッド
IL-s065 キーエンス社製 ; 独自マニュアルを付録 1として本論文の最後に載せた）をもち
いて、各個体からランダムに 5枚の小羽片を選び、その厚さ平均を葉の厚さとした。また、
葉面積の測定には 2次元画像計測ソフトウェア MicroMeasure（Scalar 社製）をもちいた。
羽片や葉軸の乾燥重量は、高精度分析用電子天びん（XFR-225W 新光電子株式会社製）
を用いて測定した。 
 
2-2 培養実験 
シダ植物は、胞子が発芽して前葉体(配偶体)を形成し、前葉体上に造卵器と造精器を
つけ、雨水中を精子が泳いで受精して胞子体を形成する生活環をもつ。胞子体上につく
られる胞子をもちいて、土やミズゴケ、寒天培地上などで前葉体を培養することが可能
である(大悟法・井上, 1975)。また、実験条件下では、その培養条件を変えることで
前葉体の成長を早めたり遅くしたりすることができ、それに応じて生殖器官の形成のさ
れ方も変えることが可能である(益山, 1984)。ゼンマイとヤシャゼンマイの場合は、成
長が早い条件下で培養すると、造卵器のみが形成される。すなわち、雌性相先行型を示
す(角川, 2012)。さらに、大きく成長したシダ植物の前葉体は、アンセリジオーゲンと
よばれるフェロモンを放出する。アンセリジオーゲンはジベレリンの類似物質で、一般
的に大きく成長した雌性の前葉体から放出され、周囲の胞子に発芽を、そして周りの小
型の前葉体に造精器形成を促す作用がある(Tanaka et al., 2014)。本研究では、これら
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シダ植物の生殖的様式の特徴を利用して、培養実験を行った。 
具体的な培養実験の方法としては、まず、寒天培地をいれたシャーレ（90mm×20mm 
IWAKI 社製）に、ゼンマイ 1、ゼンマイ 2、ゼンマイ 3、ヤシャゼンマイ A、ヤシャゼンマ
イ B、ヤシャゼンマイ Cの胞子をそれぞれ含んだ滅菌水を 50μl、100μl、150μl、200μlず
つ培地上に散布した（50μlを 2枚、100μlを 2枚、150μlを 2枚、200μlを 1枚ずつ×6種
類の胞子で合計 42枚）。寒天培地には、1L の Knop液に対して Nitsch’s micro element を
100μl、EDTA を 5ml 加えたものを用いた。胞子量を測るのは難しく、散布した滅菌水中
の胞子の濃度は不明であるが、シャーレに散布する滅菌水量を段階的に変えることで、最
適な密度で前葉体が生育しているシャーレが得られるので、それを実験に用いた。胞子が
発芽して原糸体が生じたら、それぞれのシャーレから一部母親として使う前葉体を別のシ
ャーレに移植し、残った前葉体の方には、さらに同じ個体の胞子を追い播きして造精器形
成を促し、父親として用いた。その後、約 2 ヶ月後に胞子を追い播きしたシャーレに滅菌
水をはり、移植しておいた前葉体を浮かべ、一晩で静置し受精させた。受精させたゼンマ
イとヤシャゼンマイの前葉体は、より大きい直径 150mm のシャーレ（IWAKI 社製）の培
地上にランダムに配置し人工気象器内（日本医化器械製作所製）で 20℃、24時間昼光灯下
で培養した。ランダム配置には、エクセル（Excel2007、Microsoft 社製）の RANDBETWEEN
関数で乱数を決め、その乱数が偶数か奇数かでそれぞれの位置にゼンマイを植えるかヤシ
ャゼンマイを植えるかを決めた。ランダム配置する際は、隣接する前葉体との距離を 1cm
と定め、各シャーレに約 33個体植えたが、エッジ効果を考慮して外周に植えた個体は除き、
計測には中央周辺にある約 16個体のみをもちいた。ランダム配置した際の様子は Figure 4
に示した。実験は合計 15シャーレ分行った。前葉体の大きさが、後に生じる胞子体の葉や
根茎のサイズや比に影響するかもしれないので、ランダム配置時点で前葉体の写真を撮影
し、前述した Micro Measure をもちいて前葉体の長径と短径を測り、それらをかけあわせ
て「前葉体の大きさ」とした。ランダム配置してから約 2 ヶ月後に寒天培地の植え替えを
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行い、さらに約 2 ヶ月間培養を続けた後、若い胞子体に生じた葉と根の撮影を行った。そ
の画像から、ランダム配置してから 4 ヶ月後に各前葉体上に生じた胞子体の「葉の枚数」
と「根の本数」を記録した。葉の枚数は、完全に展葉した葉のみ数えた。撮影した胞子体
は地上部（葉）と地下部（根茎と根）に切り分け、茶封筒（TANOSEE 社製）にいれ乾燥
機で乾燥させ、前述した電子てんびんで測定した。それをもとに「地下部/地上部」をもと
めた。植物は貧栄養の環境下では、より多くの栄養分をとりいれるためルートの成長によ
り多くのコストをかけ、地下部の割合が大きくなることが知られている（Chapin, 1980; 
Chapin et al., 1987）。本研究では、同一環境下で、ゼンマイとヤシャゼンマイの 2種の根
茎および根と葉の成長の違いを検討するための指標として地下部/地上部比をもちいた。特
に渓流沿いの環境では、定着できるかどうかが発生初期の若い胞子体の時に決まると考え
られている（Imaichi and Kato, 1993）ので、受精から 4ヶ月の個体で根茎および根と葉の
発達度合いを比べることにした。 
 
2-3 統計解析 
 野外採集したゼンマイとヤシャゼンマイの葉において、葉柄と他の形質の相関関係を調
べるため、スピアマンの順位相関係数を求めた。葉柄の太さに対して、相関係数が 0.7 以上
でかつ有意に相関している形質については、エクセルで散布図を作成した。「葉面積」に関
しては、次数を葉柄の太さと同じにするため、葉面積の 2 乗根との散布図を作成した。ま
た、「葉 1cm2あたりの重さ」と「葉の厚さ」に関しては、箱ひげ図を作成した。 
培養実験については、「前葉体の大きさ」と「地下部/地上部比」の箱ひげ図を作成した。
また、前葉体から生じた胞子体の地下部と地上部については散布図も作成した。 
散布図から得られた回帰直線には、エクセル多変量解析（Excel 多変量解析 ver.7.0 エ
スミ社製）を用いて、2つの回帰直線の同一性の検定を行った。箱ひげ図で比較した形質に
ついては、データが正規分布しているかどうかを Shapiro-Wilk検定で、等分散しているか
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どうかを Levene 検定でそれぞれ調べた。その結果、正規分布し等分散している場合には
Student の t 検定を、正規分布し分散が等しくない場合には Welch の t 検定を行った。一
方、正規分布していない場合は Mann-Whitneyの U検定で 2種に差があるかを調べた。検
定には SPSS Statistics version21（IBM社製）を用いた。 
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【結果】 
1．野外集団をもちいた形質比較 
1-1 形質間の相関関係 
野外集団から採集した葉を計測して得られた各形質のデータから、SPSSをもちいて各形
質同士の相関を調べた結果を（Table 3, 4, 5, 6, 7, 8）に示した。Table 3-8で示されている
数値はスピアマンの相関係数で、アスタリスクが 1つ付いているものが 5％水準で有意なも
の、2つ付いているものが 1％水準で有意なものである。Table 中では p値が 0.01以下で相
関係数の絶対値が 0.7以上のものを赤字にした。 
まず、Table3 と 4 では、入間川周辺で採集したゼンマイとヤシャゼンマイを対象に相関
を調べた。その結果、葉柄の太さと他の形質についてみてみると、[葉柄の太さ・葉身長]、
[葉柄の太さ・葉長]、[葉柄の太さ・葉軸の重さ]の形質間でいずれも有意に強い相関がみら
れた（p<0.01, スピアマンの順位相関係数 ρ>|0.7|）。[葉柄の太さ・葉柄長]、[葉柄の太
さ・最下羽片の長さ]、[葉柄の太さ・葉面積]、[葉柄の太さ・羽片の重さ]は中程度、もしく
はヤシャゼンマイで有意に強い相関がみられた（p<0.05, スピアマンの順位相関係数 ρ
>|0.4|）。[葉柄の太さ・支脈の数]、[葉柄の太さ・葉の厚さ]の形質間には相関がみられな
かった。 
次に、Table5 と 6 では、境川周辺で採集したゼンマイとヤシャゼンマイを対象に相関を
調べた。これら 2つの表をみてみると、[葉柄の太さ・葉身長]、[葉柄の太さ・葉長]、[葉柄
の太さ・最下羽片の長さ]、[葉柄の太さ・葉軸の重さ]、[葉柄の太さ・羽片の重さ]の形質間
には、2種とも有意に強い相関がみられた（p<0.01, スピアマンの順位相関係数 ρ>|0.7|）。
[葉柄の太さ・葉柄長]、[葉柄の太さ・葉面積]の形質間はゼンマイでは強く、ヤシャゼンマ
イでは中程度に強く相関していた（p<0.05, スピアマンの順位相関係数 ρ>|0.4|）。一方、
[葉柄の太さ・支脈の数]、[葉柄の太さ、小羽片基部の角度]、[葉柄の太さ・葉の厚さ]の形
質間には、相関がみられなかった。 
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 Table7 と 8 では、ゼンマイとヤシャゼンマイの種ごとに相関を示した。その結果、共通
して[葉柄の太さ・葉軸の重さ]、[葉柄の太さ・羽片の重さ]、[葉柄の太さ・葉身長]、[葉柄
の太さ・葉長]、[葉柄の太さ・葉軸の重さ]、[葉柄の太さ・羽片の重さ]の形質間には有意に
強い相関がみられた（p<0.01, スピアマンの順位相関係数 ρ>|0.7|）。また、[葉柄の太さ・
葉 1cm2あたりの重さ]は 2種とも中程度に有意な相関がみられた（p<0.01, スピアマンの順
位相関係数 ρ>|0.4|）。ゼンマイでは[葉柄の太さ・葉柄長]、ヤシャゼンマイでは[葉柄の
太さ・最下羽片の長さ]、[葉柄の太さ・葉面積]の形質間も有意に相関していた（p<0.01, 1
種のみのスピアマンの順位相関係数 ρ>|0.7|）。一方、[葉柄の太さ・小羽片下側最下から
出る側脈の数]、[葉柄の太さ・小羽片基部の角度]、[葉柄の太さ・葉の厚さ]の形質間には、
ほとんど相関がみられなかった 。 
 Table3~8 の結果についてまとめると、[葉柄の太さ・葉身長]、[葉柄の太さ・葉長]、[葉
柄の太さ・葉軸の重さ]、[葉柄の太さ・羽片の重さ]の形質間については、採集地別でも種
別でも、有意に強い相関がみられた（p<0.01, スピアマンの順位相関係数 ρ>|0.7|）。[葉
柄の太さ・葉柄長]、[葉柄の太さ・最下羽片の長さ]、[葉柄の太さ・葉面積]、[葉柄の太さ・
羽片の重さ]は、少なくとも 1 種で中程度以上の強さの相関が見られた（p<0.05, スピアマ
ンの順位相関係数 ρ>|0.4|）。一方で、[葉柄の太さ・支脈数]、[葉柄の太さ・小羽片基部
の角度]、[葉柄の太さ・葉 1cm2あたりの重さ]、[葉柄の太さ・葉の厚さ]では、どの形質の
組み合わせでも相関がほとんどみられなかった。 
 
1-2 回帰直線の同一度の検定と、種差および集団間の差 
葉柄の太さに対して強く有意な相関が見られた形質同士の関係を検証するために Figure 
5, 6, 8, 9, 10の散布図を作成した。それぞれの Figure では、(a) 入間川周辺で採集した個
体、(b) 境川周辺で採集した個体、(c) 野外採集した全てのサンプルの 3種類にわけてプロ
ットした。散布図中には、それぞれの 2 つの回帰直線の同一性を検定した結果（p 値）も
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示した。 
葉柄の太さとは強い相関がみられなかった葉 1cm2 あたりの重さと葉の厚さについては、
Figure 7と 11 の箱ひげ図を作成した。それぞれの Figure 内では、(a) 2種の採集場所別と
(b) 種別に結果をを示した。 
 
1-2-1 葉柄の太さと各部の重さ 
葉軸の重さについては、いずれの種、いずれの集団でも葉柄の太さと重さは強く相関し
ていた。Figure 5 の(a)、(b)では回帰直線の同一度について種間で有意な差がみられたが、
(c)で 2地点を合計すると差がみられなかった。Figure 6の[葉柄の太さ・羽片の重さ]では、
(a)、(c)では回帰直線の同一度について種間で有意な違いがみられなかったが、(b)では有意
な差がみられ、(b)、(c)では、葉柄の太さに対して、ヤシャゼンマイの羽片は重くなってい
た。葉 1cm2あたりの重さについても比較をしたところ、2 地点ともヤシャゼンマイはゼン
マイより、葉 1cm2 あたりが有意に重くなっていた（Figure 7 (a), Shapiro-Wilk 検定 
p>0.05; Levene 検定 p<0.05; Welchの t検定 p<0.05）。また、採集場所の異なるゼンマイ
とヤシャゼンマイを合わせて検定しても、ヤシャゼンマイの方が有意に葉 1cm2あたりが重
かった（Figure 7 (b), Shapiro-Wilk 検定 p>0.05; Levene 検定 p<0.05; Welch の t 検定 
p<0.05）。 
 
1-2-2 葉柄の太さと葉の大きさ 
まず、Figure 8(a)、(b)、(c)から、葉長が長い個体ではヤシャゼンマイの葉柄は同程度の
葉長のゼンマイに比べ太くなっていた(p<0.05)。葉身長に対しても、Figure 9 の(b)では回
帰直線の同一度について有意な違いはみられなかったが、(a)と(c)ではヤシャゼンマイの葉
柄は有意に太くなっていた。Figure 10の(a)、(b)、(c)では、葉面積に対して有意にヤシャ
ゼンマイの葉柄は太くなっていた（p<0.05）。 
18 
 
 
1-2-3 葉の厚さ 
葉の厚さに関しては、集団間の差の方が大きく、2種間で違いはみられなかった（Figure 
11 (a), (b), Shapiro-Wilk検定 p<0.05; Mann-Whitneyの U検定 p>0.05）。測定した 1 個
体あたり 5枚分の小羽片の厚さは付録 2に添付した。 
 
 
2．培養実験による形質比較 
2-1 前葉体の成長 
前葉体の大きさを比較した結果を Figure 12 に示した。その結果、ゼンマイの方がヤシャ
ゼンマイに比べ有意に前葉体が大きかった（Shapiro-Wilk検定 p<0.05; Mann-Whitneyの
U検定 p=0.005）。 
 
2-2 若い胞子体における地下部と地上部 
ヤシャゼンマイとゼンマイで地上部（葉）と地下部（根茎と根）の発達具合に差がある
のかを調べるため、地下部/地上部の比の比較をした結果を Figure 13に示した。その結果、
2 種間で差はみられなかった（Shapiro-Wilk 検定 p<0.05; Mann-Whitney の U 検定 
p=0.650）。また、Figure 14では地下部と地上部を散布図に示した。Figure 14から得られ
た 2 つの回帰直線に関しても同一性を検定したところ、種間で差はみられなかった。種間
差がみられた場合、受精時の前葉体の大きさと合わせて共分散分析をする予定であったが、
今回は行わなかった。また、前葉体をランダム配置してから約 4 ヶ月後に、若い胞子体か
ら葉や根がどの程度生じたのかをゼンマイ 68 個体、ヤシャゼンマイ 72 個体について調べ
た結果を Figure 15と 16に示した。Figure 15の(a)と(b)を比べてみると、ゼンマイの葉は
2 枚以上見られたものが 87％になっていたが、ヤシャゼンマイでは 36%と低い割合になっ
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ていた。また Figure 16の(a)と(b)をみてみると、ゼンマイの根は 4本以上のものが 92％と
高い割合になっていたが、ヤシャゼンマイは 3本以下が 66％の割合であった。 
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【考察】 
1．野外集団における形質比較 
 本研究の野外集団を対象とした調査の研究で得られたデータにより、仮説 1「渓流沿い
植物ヤシャゼンマイは近縁種のゼンマイに比べ、葉柄が太くなる」は支持された。以下
に詳述する。 
 
1-1 葉柄と葉の各部の重さとの関係 
本研究で解析した集団を合わせると、葉軸の重さに種間で有意な差はみられなかった
（Figure 5 (c)）。ただし、集団ごとにみると、入間川周辺のヤシャゼンマイの葉軸はゼンマ
イに比べてより軽く、境川周辺のヤシャゼンマイの葉軸はゼンマイに比べてより重いとい
う結果が得られた（Figure 5 (a), (b)）。これは、これら 2集団において異なる年に材料の採
集を行ったことや、2種間で葉サンプルの大きさに大きな差があったこと等が影響した可能
性も考えられる。葉軸の重さには種間の差は見られなかったものの、葉軸の内部構造の違
いによって柔軟性や強度は変化すると考えられるため、今後は葉軸の内部構造にも着目す
る必要がある。これら 2種間の内部構造の差は先行研究で報告されており、例えばHewitson
（1962）によると、ヤシャゼンマイはゼンマイより葉基における厚壁組織の断片が短いと
されている。また、葉柄の中央付近の横断面を比較観察した結果、ヤシャゼンマイの柔組
織はゼンマイより小さいとされている（Imaichi and Kato, 1992）。しかし、これらの研究
に関しても、観察したサンプルの葉の大きさや断面の直径を考慮して調べなおす必要があ
るかもしれない。加えて、葉軸は観察する部位によって維管束の木部の配列が変化する例
も知られている。例えば、イワデンダ科では葉の先端にいくに従って、木部が 2 本のタツ
ノオトシゴ形から 1 本に合着して U 字形になり、チャセンシダ科では 2 本の長楕円形の本
部が上部で合着して 1本になり、X字型になる（岩槻, 1992）。そのため、今後葉軸の内部
構造を観察する際は 1個体から複数の横断面を観察し、それらを総合した上で評価したい。 
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一方で、同程度の葉柄の太さの個体を比べた場合、羽片の重さはヤシャゼンマイの方が
重かった（Figure 6 (b), (c)）。このことから、ヤシャゼンマイは冠水時でなくても、常時ゼ
ンマイより重い葉身を支えていることを示している。したがって、重い葉身を支えるため
にも太い葉柄が必要であると考えられる。 
さらに、葉 1cm2あたりの重さを 2種で比較したところ、これもヤシャゼンマイの方が重
いことがわかり（Figure 7 (a), (b)）、このことは今回調査した 2集団間で一致していたこと
から、ヤシャゼンマイの葉は葉面積あたりの重さがより重いと考えられた。そのため、葉
を頑丈にしている可能性が考えられた。 
 
1-2 葉柄と葉の大きさの関係 
野外集団の形質を解析したところ、葉長の小さい個体ではゼンマイとヤシャゼンマイの
葉柄の太さの差ははっきりしないが、特に葉長が約 50cm以上の個体ではヤシャゼンマイの
葉柄はゼンマイより相対的に太くなっていた（Figure 8 (a), (b), (c)）。そのため、冠水時に
葉長が長くなるにつれ増大する、水流の圧力に耐える上での適応進化が起きて葉柄が太く
なっているのではないかと考えられた。 
葉身長に関しても同様に、葉身長が約 40cm以上の個体ではヤシャゼンマイの葉柄はゼン
マイより相対的に太いことが示された（Figure 9 (a), (c)）。Figure 9の(b)では 2種間の差
はみられなかったが、それは境川で採集したゼンマイの葉身長が比較的短かったことも影
響している可能性が考えられた。 
Figure 10 の(a)、(b)、(c)から、葉面積の 2 乗根が 4.5 以上の個体では、ヤシャゼンマイ
の葉柄がゼンマイより太かった。 
葉柄の太さに対してより大きな違いがみられたのは葉長と葉面積であり、葉身長に関し
ては集団間の違いがより大きかった。今後別の地域からも葉サンプルを採集しサンプル数
を増やせば、葉身長でも 2種間でさらに大きな違いがみられる可能性があるといえる。 
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1-3 葉の厚さ 
葉の厚さは、今回調査した 2 地点では 2 種間に差は見られず、集団間の違いの方が大き
かった（Figure 11 (a)）。ただし、全体としてはヤシャゼンマイの葉がより厚かった（Figure 
11 (b)）。Figure 7から葉面積当たりの重さもヤシャゼンマイの方が重かったことが明らか
になったが、葉の表（向軸面）と裏（背軸面）において葉の内部構造の差異があったかは
わからなかった。Imaichi & Kato（1992）は、パラフィン切片にした葉の横断面を観察し
て、ヤシャゼンマイとゼンマイの葉の厚さにはほとんど差が見られない一方で、ヤシャゼ
ンマイの方が中央側方軸方向と向軸方向の両方向で細胞密度が高いと報告している。先行
研究とは異なり、本研究において 2 つの集団間で違いがみられたのは、押し葉標本にした
際に乾燥によって小羽片が変形した可能性や測定誤差の可能性もあるので、サンプルを増
やして再検討する必要があるとともに、向背軸を考慮した断面の観察が必要であると考え
た。 
 
1-4 野外集団を対象にした形質比較の結論 
以上の結果をまとめると、一部例外はあったものの、ヤシャゼンマイの葉柄はゼンマイ
に比べて、葉の大きさに対して相対的により太く、1つ目の仮説が支持された。また同程度
の葉柄の太さの個体で比べると、ヤシャゼンマイは葉長、葉身長、葉面積がより小さく、
一方で羽片の総重量はより重くなっていた。さらに葉 1cm2あたりの重さもヤシャゼンマイ
の方がより重く、葉もより厚かった。そのため、ヤシャゼンマイは葉柄を太くすることで
葉をちぎれにくくし、かつ葉も頑丈にし、渓流帯の環境に耐えているのではないかと考え
られた。今市（1992）は、狭葉化に関連して、ボルネオ産の渓流沿いシダ植物 30数種と陸
生シダ植物 10数種の葉をもちいて葉の解剖学的観察を行っている。渓流沿い植物の表皮細
胞は小形化しており、クチクラ層も厚く、多量のワックス粒子が沈着していることを報告
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している。また、こうした細胞の小形化による細胞間隙量の減少や狭葉による葉面積の減
少は光合成能の低下をまねいており、陸生植物と渓流沿い植物がすみわける要因になって
いるとされる(今市, 1996)。野外のヤシャゼンマイに関しても、冠水時の水流抵抗への適応
に対するトレードオフとして光合成能の低下があることも考えられるので、今後複数地点
のサンプルに対して小羽片の横断面や並皮切片の観察を行う必要があるだろう。 
本研究の結果から直ちに、葉柄を太くする事が個体の適応度を高めているとはいえず、
渓流帯に適応的な形質であるとはいえない。今後、渓流帯に 2 種を移植して実験するなど
の実証的な実験が必要である。さらに、他の渓流沿い植物の葉柄を複数種調べることによ
り平行進化しているかどうかや、河川を模した環境でゼンマイとヤシャゼンマイの葉柄の
耐久性を検証することも可能である。実際の河川においても、ゼンマイとヤシャゼンマイ
の若い胞子体が同所的に生育している事もごく稀にあると報告されている(Imaichi and 
Kato, 1993)ため、もしそうした個体が発見できたら、葉柄の太さについても調査したいと
考えている。 
 
2．培養実験 
 仮説 2「渓流沿い植物ヤシャゼンマイは葉より根茎や根にコストをかける」は本研究
の培養実験で得られたデータによって支持されなかった。以下に詳述する。 
 
2-1 前葉体の大きさの比較 
培養実験の結果、胞子から発芽して 18～20 週後の段階で、ヤシャゼンマイの前葉体の大
きさはゼンマイに比べ有意に小さくなっていた（Figure 12）。先行研究によると、ゼンマイ
とヤシャゼンマイの前葉体は、胞子から発芽して 4 週～13 週目まではヤシャゼンマイの方
が大きく、成長速度もより速いが、16 週目にはヤシャゼンマイよりゼンマイの前葉体の方
が大きくなると報告されている（Hiyama et al., 1992）。本研究では、最大 20週と長い期
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間の培養を行い、前葉体の大きさに関しては先行研究の結果と一致した。さらに、胞子か
ら発芽して少なくとも4週～6週目にかけてヤシャゼンマイの前葉体から出る仮根の数はゼ
ンマイより多く、長いという報告もされている（Hiyama et al., 1992）。しかし、本研究で
は仮根の発達についての定量的な比較解析は行わなかった。もし前葉体の大きさに対して、
ヤシャゼンマイの前葉体から出る仮根の数が多いのであれば、それが後の胞子体の成長に
も関わってくると考えられた。今後、前葉体の大きさ以外に仮根も定量する必要がある。 
 
2-2 地下部/地上部比の比較 
2種の地下部と地上部に関して差はみられず（Figure 13, 14）、2つ目の仮説は支持され
なかった。多くの植物は、光条件が十分で貧栄養の環境では、地上部より地下部をより発
達させ、逆に日陰の場合は地上部を成長させる（Crawley, 1986）。それは、貧栄養の環境
下では、より多くの栄養をとりいれるためだと考えられている（Chapin, 1980）。また、そ
うした環境では、根の質量を重くし、より根を伸長させるのではなく、新しく細かい根を
出す傾向がある（Crawley, 1986）。 
そもそもゼンマイ科の植物は相対的に大きく硬質な根茎を持ち、二畳紀以降から化石が
多く報告されている（Millar, 1967, 1970）。現生のゼンマイは柔らかい土壌の斜面に生育す
ることが多く、根茎は大きく発達し斜上する。これは土壌の撹乱環境によく適応している
ことが考えられる。ヤシャゼンマイも冠水時に撹乱される環境に生育するが、ゼンマイか
らの種分化の過程では特に根茎をさらに発達させるという進化はしなかったことが考えら
れる。ただし、ヤシャゼンマイは岩の割れ目などに生育し、根茎は直立する傾向が強い（岩
槻 1992）。本研究ではヤシャゼンマイの根の本数が少なく、1 本か 2 本のものが半数以上
であった。このことは、根茎を直立させたり、根を岩の割れ目深くに発達させたりする性
質と関連している可能性があるので、さらに調査が必要だと考えられる。 
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2-3 若い胞子体の葉と根の発達 
Figure 15の(a)と(b)、Figure 16の(a)と(b)からヤシャゼンマイの葉や根はゼンマイに比
べて生育が悪かったことがわかる。ヤシャゼンマイの発育が悪かったのは、今回の実験環
境がゼンマイにとって有利であったのが原因だった可能性が排除できないので、今後、光
や温度などの条件を変えて再度実験を行う必要がある。もし条件を変えても同じ結果であ
れば、ヤシャゼンマイはあえて生育を遅くしており、それが渓流帯の環境を生き抜く戦略
である可能性がある。 矮小化は屋久島など降雨の多いところでも多く報告されていて
（Fujishima, 1990: Shinohara and Murakami, 2006: Tsukaya, 2005: Yokoyama et al., 
2003）、渓流帯の様な冠水したりする環境と密接に関わっていることが考えられる。 
本研究での野外個体を用いた形質比較においてもヤシャゼンマイでは、葉長が長くなる
にしたがって、葉柄が太くなることが示されたので、その分成長速度が遅くなっているこ
とが考えられる。角川らの先行研究により、展葉フェノロジーの観察からヤシャゼンマイ
では栄養葉が短く春先早くに展葉が終わることがわかっており、そのようなフェノロジー
の変化もまたヤシャゼンマイの渓流帯への適応であることが示唆されている。本研究にお
いて培養実験下でみられたヤシャゼンマイでのゆっくりとした胞子体の成長が、矮小化の
特徴を示している可能性は十分考えられるので、成長速度も重視した培養実験を行いたい。 
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Table 1. 本研究で野外採集した葉サンプルの種名, サンプル数, 採集地, 採集日時. 
 
 
種名(学名) サンプル数 採集地 採集日 
ゼンマイ(Osmunda japonica Thunb.) 10 埼玉県 飯能市 小岩井 2013年 5月 9日 
 12 東京都 青梅市 富岡 2013年 5月 9日 
 15 山梨県 上野原市 大椚 2015年 5月 11日 
ヤシャゼンマイ(Osmunda lancea Thunb.) 20 埼玉県 飯能市 入間川川沿い周辺 2013年 5月 9日 
 25 山梨県 上野原市 境川沿い周辺 2015年 5月 11日 
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Table 2. 培養実験にもちいた胞子名，採集地，採集日.  
 
 
 
胞子名 採集地(GPS情報) 採集日時 
ゼンマイ１ 埼玉県 飯能市 小岩井(N35.867248 E139.278824) 2013年 4月 17日 
ゼンマイ２ 東京都 青梅市 富岡(N35.836498 E139.286463) 2013年 4月 17日 
ゼンマイ３ 東京都 青梅市 富岡(N35.836498 E139.286463) 2013年 4月 26日 
ヤシャゼンマイＡ 埼玉県 飯能市 入間川沿い(N35.859909 E139.289031) 2013年 4月 26日 
ヤシャゼンマイＢ 埼玉県 飯能市 入間川沿い(N35.859909 E139.289031) 2013年 4月 26日 
ヤシャゼンマイＣ 埼玉県 飯能市 入間川沿い(N35.859909 E139.289031) 2013年 4月 26日 
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Table 3. 入間川周辺で採集したゼンマイの葉における各形質間の相関. 
表にあらわした数値はスピアマンの相関係数を示す. p 値が 0.01 以下で絶対値が 0.7 以上のものを強い相関があるとして, 赤字にした. アス
タリスクが 2つついているものは p値が 0.01未満のもの、1つついているものは p値が 0.05未満のものである. 
 
 葉柄の 
太さ 
葉身長 葉柄長 葉長 最下羽片
の長さ 
支脈の数 小羽片基
部の角度 
葉面積 葉軸の重
さ 
羽片の重
さ 
葉 1cm2
の重さ 
葉の厚さ 
葉柄の太さ  .919** .692** .898** .690** -.179 -.267 .479* .925** .642** .543** .106 
葉身長   .711** .950** .729** -.177 -.285 .581** .959** .647** .411 .151 
葉柄長    .878** .703** .248 .046 .473* .768** .521* .220 .122 
葉長     .769** -.003 -.175 .555** .944** .647** .421 .168 
最下羽片の長さ      .051 -.076 .483* .733** .502* .236 .084 
支脈の数       .504* -.325 -.183 -.265 -.002 -.001 
基部の角度        -.116 -.287 -.030 .061 -.004 
葉面積         .651** .906** .205 .269 
葉軸の重さ          .732** .453* .225 
羽片の重さ           .579** .410 
葉 1cm2の重さ            .517* 
葉の厚さ             
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Table 4. 入間川周辺で採集したヤシャゼンマイの葉における各形質間の相関. 
表にあらわした数値はスピアマンの相関係数を示した. p 値が 0.01 以下で絶対値が 0.7 以上のものを強い相関があるとして, 赤字にした. ア
スタリスクが 2つついているものは p値が 0.01未満のもの、1つついているものは p値が 0.05未満のものである. 
 
 葉柄の 
太さ 
葉身長 葉柄長 葉長 最下羽片
の長さ 
支脈の数 小羽片基
部の角度 
葉面積 葉軸の重
さ 
羽片の重
さ 
葉 1cm2
の重さ 
葉の厚さ 
葉柄の太さ  .959** .628** .893** .942** .165 -.510* .908** .922** .881** .041 .190 
葉身長   .716** .944** .907** .219 -.550* .911** .964** .904** .138 .237 
葉柄長    .879** .564** .377 -.788** .589** .656** .554* .064 .263 
葉長     .846** .343 -.694** .853** .893** .832** .089 .220 
最下羽片の長さ      .103 -.448* .933** .874** .903** -.048 .168 
支脈の数       -.244 .082 .110 .055 -.027 .144 
基部の角度        -.390 -.447 -.331 .066 -.054 
葉面積         .932** .944** -.074 .276 
葉軸の重さ          .913** .123 .359 
羽片の重さ           .220 .274 
葉 1cm2の重さ            .117 
葉の厚さ             
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Table 5. 境川周辺で採集したゼンマイの葉における、各形質間の相関. 
表にあらわした数値はスピアマンの相関係数を示した. p 値が 0.01 以下で絶対値が 0.7 以上のものを強い相関があるとして, 赤字にした. ア
スタリスクが 2つついているものは p値が 0.01未満のもの、1つついているものは p値が 0.05未満のものである. 
 
 葉柄の 
太さ 
葉身長 葉柄長 葉長 最下羽片
の長さ 
支脈の数 小羽片基
部の角度 
葉面積 葉軸の重
さ 
羽片の重
さ 
葉 1cm2
の重さ 
葉の厚さ 
葉柄の太さ  .879** .943** .950** .806** .490 .020 .882** .946** .857** .421 .446 
葉身長   .839** .936** .904** .343 .060 .896** .871** .882** .350 .629* 
葉柄長    .950** .754** .562* .026 .861** .964** .811** .414 .368 
葉長     .843** .488 .117 .918** .961** .889** .429 .511 
最下羽片の長さ      .357 .267 .945** .779** .904** .161 .659** 
支脈の数       .100 .515* .577* .496 .660** .453 
基部の角度        .311 .042 .307 -.005 .312 
葉面積         .882** .975** .332 .654** 
葉軸の重さ          .850** .464 .529* 
羽片の重さ           .439 .654** 
葉 1cm2の重さ            .379 
葉の厚さ             
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Table 6. 境川周辺で採集したヤシャゼンマイの葉における各形質間の相関. 
表にあらわした数値はスピアマンの相関係数を示した. p 値が 0.01 以下で絶対値が 0.7 以上のものを強い相関があるとして, 赤字にした. ア
スタリスクが 2つついているものは p値が 0.01未満のもの、1つついているものは p値が 0.05未満のものである. 
 
 葉柄の 
太さ 
葉身長 葉柄長 葉長 最下羽片
の長さ 
支脈の数 小羽片基
部の角度 
葉面積 葉軸の重
さ 
羽片の重
さ 
葉 1cm2
の重さ 
葉の厚さ 
葉柄の太さ  .865** .495* .875** .716** -.176 -.226 .626** .941** .776** .479* -.023 
葉身長   .329 .847** .616** -.002 -.073 .782** .890** .857** .460* -.178 
葉柄長    .745** .625** -.373 -.302 .352 .625** .318 .165 .312 
葉長     .819** -.196 -.224 .740** .952** .780** .411* .074 
最下羽片の長さ      -.223 -.245 .612** .726** .662** .341 .194 
支脈の数       .084 .036 -.148 -.077 -.159 -.165 
基部の角度        .092 -.257 -.100 -.300 -.238 
葉面積         .741** .858** .257 -.045 
葉軸の重さ          .853** .533** .076 
羽片の重さ           .671** .022 
葉 1cm2の重さ            .127 
葉の厚さ             
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Table 7. ゼンマイの葉における各形質間の相関. 
表にあらわした数値はスピアマンの相関係数を示した. p 値が 0.01 以下で絶対値が 0.7 以上のものを強い相関があるとして, 赤字にした. ア
スタリスクが 2つついているものは p値が 0.01未満のもの、1つついているものは p値が 0.05未満のものである. 
 
 葉柄の 
太さ 
葉身長 葉柄長 葉長 最下羽片
の長さ 
支脈の数 小羽片基
部の角度 
葉面積 葉軸の重
さ 
羽片の重
さ 
葉 1cm2
の重さ 
葉の厚さ 
葉柄の太さ  .735** .825** .799** .588** 0.049 -0.277 .666** .939** .754** .564** -0.119 
葉身長   .669** .969** 0.196 -0.076 -.553** .532** .837** .757** .736** -.592** 
葉柄長    .809** .549** 0.292 -0.137 .669** .874** .675** .434** -0.146 
葉長     0.296 0.01 -.458** .595** .894** .779** .699** -.515** 
最下羽片の長さ      0.248 0.266 .656** .500** .415* -0.066 .371* 
支脈の数       0.311 -0.007 0.031 -0.036 0.114 0.143 
基部の角度        -0.056 -.346* -0.217 -.442* .544** 
葉面積         .698** .851** 0.235 0.046 
葉軸の重さ          .799** .598** -0.212 
羽片の重さ           .658** -0.183 
葉 1cm2の重さ            -.408* 
葉の厚さ             
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Table 8. ヤシャゼンマイの葉における各形質間の相関. 
表にあらわした数値はスピアマンの相関係数を示した. p値が 0.01以下で絶対値が 0.7以上のものを強い相関があるとして, 赤字にした. ア
スタリスクが 2つついているものは p値が 0.01未満のもの、1つついているものは p値が 0.05未満のものである. 
 
 葉柄の 
太さ 
葉身長 葉柄長 葉長 最下羽片
の長さ 
支脈の数 小羽片基
部の角度 
葉面積 葉軸の重
さ 
羽片の重
さ 
葉 1cm2
の重さ 
葉の厚さ 
葉柄の太さ  .716** .594** .757** .805** .285 -.410** .816** .953** .857** .463** .348* 
葉身長   .490** .923** .333* -.021 -.254 .704** .697** .591** .135 -.150 
葉柄長    .760** .585** .197 -.529** .516** .654** .449** .188 .375* 
葉長     .473** .011 -.409** .721** .773** .613** .180 .010 
最下羽片の長さ      .445** -.384** .730** .815** .819** .510** .672** 
葉脈の数       -.150 .276 .279 .329* .316* .545** 
基部の角度        -.225 -.401** -.284 -.249 -.233 
葉面積         .849** .874** .268 .301* 
葉軸の重さ          .905** .529** .426** 
羽片の重さ           .679** .470** 
葉 1cm2の重さ            .506** 
葉の厚さ             
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Figure 1. 入間川周辺の採集場所. (a), ヤシャゼンマイの調査・採集を行った埼玉県飯能
市入間川の河原, ヤシャゼンマイを矢印で示した.(b), ゼンマイの調査・採集を行った東京
都青梅市富岡の道路脇. 
 
 
(a) 
(b) 
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Figure 2. 境川周辺の採集場所. 採集したサンプルは矢印で示した. (a), ヤシャゼンマイ
の調査・採集を行った山梨県上野原市境川の河原. (b), ゼンマイの調査・採集を行った山
梨県上野原市大椚の道路脇. 
 
 
(a) 
(b) 
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Figure 3. 計測部位の名称. (a), 計測に関わる形質の名称. (b), 小羽片基部の角度. 赤く示した部分の角度を計測した. (c), 小羽片基
部の下側最下の葉脈から分岐する支脈数. 括弧に含まれる支脈の合計数を計測した. 
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Figure 4. ランダム配置の様子. 
直径 150mmのシャーレにランダムにヤシャゼンマイとゼンマイの前葉体を配置した. 四
角の枠線で囲ってある部分が実際に計測でもちいる前葉体である. 前葉体間の距離は 1cm
とした. 
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Figure 5. 「葉軸の重さ」と「葉柄の太さ」間の散布図. 白丸がゼンマイ，黒丸がヤシャ
ゼンマイを表している.実線がゼンマイの回帰直線,破線がヤシャゼンマイの回帰直線であ
る.図中に 2つの回帰直線の同一性の検定結果(p値)も示した.(a), 入間川周辺のゼンマイ
とヤシャゼンマイの散布図. (b), 境川周辺のゼンマイとヤシャゼンマイの散布図. (c), 
採集した全てのゼンマイとヤシャゼンマイの散布図. 
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Figure 6. 「葉柄の太さ」と「羽片の重さ」間の散布図. 白丸がゼンマイ，黒丸がヤシャゼンマイ
を表している.実線がゼンマイの回帰直線,破線がヤシャゼンマイの回帰直線である. 図中に 2 つ
の回帰直線の同一性の検定結果(p値)も示した. (a), 入間川周辺のゼンマイとヤシャゼンマイ
の散布図. (b), 境川周辺のゼンマイとヤシャゼンマイの散布図. (c), 採集した全てのゼンマイと
ヤシャゼンマイの散布図. 
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Figure 7. 葉 1cm2あたりの重さの箱ひげ図. 野外採集したゼンマイとヤシャゼンマイの
単位面積あたりの葉の重さを箱ひげ図で示した. (a), 採集場所ごとのゼンマイとヤシャ
ゼンマイの箱ひげ図. (b), 採集した全てのゼンマイとヤシャゼンマイの箱ひげ図.有意
差がある組み合わせにはアスタリスクをつけた. 
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Figure 8. 「葉長」と「葉柄の太さ」間の散布図. 白丸がゼンマイ，黒丸がヤシャゼンマ
イを表している.実線がゼンマイの回帰直線,破線がヤシャゼンマイの回帰直線である. 図
中に 2 つの回帰直線の同一性の検定結果(p 値)も示した. (a), 入間川周辺のゼンマイと
ヤシャゼンマイの散布図. (b), 境川周辺のゼンマイとヤシャゼンマイの散布図. (c), 
採集した全てのゼンマイとヤシャゼンマイの散布図. 
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Figure 9. 「葉身長」と「葉柄の太さ」間の散布図. 白丸がゼンマイ，黒丸がヤシャゼン
マイを表している.実線がゼンマイの回帰直線,破線がヤシャゼンマイの回帰直線である. 
図中に 2 つの回帰直線の同一性の検定結果(p 値)も示した. (a), 入間川周辺のゼンマイ
とヤシャゼンマイの散布図. (b), 境川周辺のゼンマイとヤシャゼンマイの散布図. (c), 
採集した全てのゼンマイとヤシャゼンマイの散布図. 
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Figure 10. 「葉面積の 2乗根」と「葉柄の太さ」間の散布図.  白丸がゼンマイ，黒丸が
ヤシャゼンマイを表している.実線がゼンマイの回帰直線,破線がヤシャゼンマイの回帰直
線である. 図中に 2 つの回帰直線の同一性の検定結果(p 値)も示した. (a), 入間川周辺
のゼンマイとヤシャゼンマイの散布図. (b), 境川周辺のゼンマイとヤシャゼンマイの散
布図. (c), 採集した全てのゼンマイとヤシャゼンマイの散布図. 
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Figure 11. 葉の厚さの箱ひげ図. 野外採集したゼンマイとヤシャゼンマイの葉の厚さを
箱ひげ図で示した. (a), 採集場所ごとのゼンマイとヤシャゼンマイの箱ひげ図. (b), 採
集した全てのゼンマイとヤシャゼンマイの箱ひげ図.有意差がある組み合わせにはアスタ
リスクをつけた. 
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Figure 12. 前葉体の大きさの箱ひげ図. 培養実験で得られたゼンマイとヤシャゼンマイ
の前葉体の大きさを箱ひげ図で示した. 
Figure 13. 地下部/地上部比の箱ひげ図. 培養実験で得られたゼンマイとヤシャゼンマ
イの胞子体の、地下部と地上部の比を箱ひげ図で示した. 
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Figure 14. 地下部と地上部の散布図. 培養実験で得られたゼンマイとヤシャゼンマイの
胞子体の、地下部と地上部を散布図に示した. 白丸がゼンマイ，黒丸がヤシャゼンマイを
表している.実線がゼンマイの回帰直線,破線がヤシャゼンマイの回帰直線である. 図中に
2つの回帰直線の同一性の検定結果(p値)も示した. 
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Figure 15. ランダム配置後の葉の枚数. ランダム配置してから 4ヶ月後のゼンマイとヤ
シャゼンマイの葉の枚数を円グラフで表した. (a), ゼンマイの葉の枚数を割合で示した. 
(b), ヤシャゼンマイの葉の枚数を割合で示した. 
 
 
 
 
 
Figure 16. ランダム配置後の根の本数. ランダム配置してから 4ヶ月後のゼンマイとヤ
シャゼンマイの根の本数を円グラフで表わした. (a), ゼンマイの根の本数を割合で示した. 
(b), ヤシャゼンマイの根の本数を割合で示した. 
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付録 1. キーエンスのセンサーを使った厚さ測定のマニュアル. 
 
基になっているマニュアルは ILシリーズ ユーザーズマニュアル(日本語)で、測定機
器は、センサアンプ IL-１０００(親機)・１台、センサアンプ IL-1050（子機）・１台、センサ
ヘッド IL-s065が２台です。 
 
 
 
電源は現在コンセントから抜き挿しして On と Offにすることになっています。コンセ
ントから抜くのを忘れないでください。レーザーが出っぱなしの状態になります。 
キャリブレーションは電源を落としても初期化されることはありませんが、
慣れれば簡単なので、使うたびに行なった方が正確に測定できると思います。 
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正確に測定するためには、ワーク A を対象物と同じくらい、ワーク B を対象
物の倍くらいの厚さのものにするとよいとのことです。（キーエンス社の回答）
キャリブレーションしたところ、測定誤差 0.01ｍｍ程度です。演算値の表示も
0.01mm なので、これくらいは許容して 1 サンプル複数点を測定して平均値を
とるといいと思います。現在あるゲージブロック(ミツトヨ社製)は 0.15 ㎜、0.3
㎜、0.6 ㎜、1.2 ㎜の 4 種類なので、測定物に応じて買い足しますが、特注品で
時間がかかるので、早めに発注した方がよいです。 
キャリブレーションと測定 
 
１． レーザーが垂直に対向しているか確認してください。センサヘッド A と
センサヘッド B を、水準器を使って水平にした上で、測定物を載せる台
から、それぞれ 65 ㎜±10 ㎜離して設置してあります。ずれている場合
は、センサヘッドを水平方向に微動させてレーザーを対向させる必要が
あります。 
 
２． 測定対象が水平になるように台が固定されているか水準器を使って確認
してください。 
 
３． センサアンプ IL-1000（親機）の MODE ボタンと‣ボタンを同時に約 2
秒間押す。 
 
４． ▲ / ▼ボタンで[CALc]に設定し、‣ボタンを押してください。 
 
５． ▲ / ▼ボタンで[USｒ３P]に設定し、‣ボタンを押してください。 
3 点補正を開始するという意味です。 
 
６． ワーク A をのせてワーク A の厚さを▲ / ▼ボタンで設定してください。 
 
７． SET ボタンを押す。SEt 1 が数回点滅したのち、SEt 2 の表示に変わる
のを待ってください。 
 
８． ワーク A をもう一度載せなおしてください。 
56 
 
 
９． SET ボタンを押す。SEt 2 が数回点滅したのち、SEt 3 の表示に変わる
のを待つ。 
位置によってはエラーが出ることがあるので、その場合には、やり直す。 
 
１０． ワークBをのせてワークBの厚さを▲ / ▼ボタンで設定してください。 
 
１１． SET ボタンを押す。SEt 3 が数回点滅したのち、End の表示に変わるの
を待ってください。 
 
１２． ‣ボタンを押してください。 
 
１３． 演算値が表示され、測定が可能になる。葉の厚さを測る場合、裏側にし
て葉脈の位置を確認しつつ測った方がよいと思います。 
 
 
２０１４．５．１６ 作成 
使用者はマニュアル改変のための情報
をお寄せください。 
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付録 2. ゼンマイ、ヤシャゼンマイの葉の厚さ. 葉の厚さは 1個体から 5枚分の小羽片の
厚さを測り、その平均値を葉の厚さとした.以下ではその 5枚分の生データと平均値を示し
た. 
名称 1 2 3 4 5 平均(mm) 
ゼンマイ（入間川）1 0.09 0.01 0.02 0.02 0.06 0.04 
ゼンマイ（入間川）2 0.09 0.11 0.04 0.07 0.14 0.09 
ゼンマイ（入間川）3 0.03 0.04 0.07 0.06 0.05 0.05 
ゼンマイ（入間川）4 0.06 0.02 0.13 0.03 0.13 0.074 
ゼンマイ（入間川）5 0.03 0.01 0.07 0.06 0.04 0.042 
ゼンマイ（入間川）6 0.04 0.02 0.05 0.08 0.01 0.04 
ゼンマイ（入間川）7 0.11 0.07 0.07 0.06 0.11 0.084 
ゼンマイ（入間川）8 0.11 0.07 0.04 0.01 0.02 0.05 
ゼンマイ（入間川）9 0.05 0.03 0.02 0.04 0.05 0.038 
ゼンマイ（入間川）10 0.02 0.04 0.04 0.05 0.03 0.036 
ゼンマイ（入間川）11 0.04 0.01 0.02 0.04 0.04 0.03 
ゼンマイ（入間川）12 0.06 0.01 0.03 0.05 0.16 0.062 
ゼンマイ（入間川）13 0.05 0.03 0.03 0.01 0.05 0.034 
ゼンマイ（入間川）14 0.04 0.12 0.03 0.04 0.05 0.056 
ゼンマイ（入間川）15 0.11 0.09 0.02 0.03 0.11 0.072 
ゼンマイ（入間川）16 0.05 0.12 0.08 0.09 0.08 0.084 
ゼンマイ（入間川）17 0.04 0.02 0.08 0.02 0.04 0.04 
ゼンマイ（入間川）18 0.1 0.13 0.01 0.12 0.07 0.086 
ゼンマイ（入間川）19 0.09 0.04 0.01 0.05 0.04 0.046 
ゼンマイ（入間川）20 0.04 0.04 0.04 0.03 0.06 0.042 
ゼンマイ（入間川）21 0.05 0.09 0.03 0.06 0.01 0.048 
ゼンマイ（入間川）22 0.06 0.02 0.03 0.02 0.02 0.03 
ゼンマイ（境川）1 0.23 0.24 0.1 0.23 0.28 0.216 
ゼンマイ（境川）2 0.15 0.18 0.15 0.14 0.24 0.172 
ゼンマイ（境川）3 0.08 0.16 0.13 0.08 0.1 0.11 
ゼンマイ（境川）4 0.24 0.15 0.13 0.11 0.05 0.136 
ゼンマイ（境川）5 0.16 0.12 0.23 0.12 0.08 0.142 
ゼンマイ（境川）6 0.06 0.07 0.03 0.03 0.07 0.052 
ゼンマイ（境川）7 0.07 0.11 0.07 0.1 0.12 0.094 
ゼンマイ（境川）8 0.12 0.12 0.23 0.29 0.07 0.166 
ゼンマイ（境川）9 0.12 0.12 0.12 0.07 0.08 0.102 
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ゼンマイ（境川）10 0.07 0.12 0.14 0.17 0.13 0.126 
ゼンマイ（境川）11 0.35 0.07 0.29 0.15 0.19 0.21 
ゼンマイ（境川）12 0.09 0.25 0.06 0.13 0.25 0.156 
ゼンマイ（境川）13 0.16 0.31 0.12 0.21 0.21 0.202 
ゼンマイ（境川）14 0.16 0.15 0.08 0.07 0.08 0.108 
ゼンマイ（境川）15 0.16 0.07 0.09 0.11 0.06 0.098 
ヤシャゼンマイ(入間川)1 0.03 0.08 0.1 0.06 0.11 0.076 
ヤシャゼンマイ(入間川)2 0.02 0.05 0.03 0.04 0.06 0.04 
ヤシャゼンマイ(入間川)3 0.02 0.04 0.06 0.04 0.02 0.036 
ヤシャゼンマイ(入間川)4 0.05 0.07 0.03 0.04 0.1 0.058 
ヤシャゼンマイ(入間川)5 0.01 0.05 0.14 0.08 0.09 0.074 
ヤシャゼンマイ(入間川)6 0.02 0.15 0.11 0.07 0.08 0.086 
ヤシャゼンマイ(入間川)7 0.03 0.01 0.03 0.01 0.05 0.026 
ヤシャゼンマイ(入間川)8 0.09 0.11 0.1 0.12 0.05 0.094 
ヤシャゼンマイ(入間川)9 0.07 0.02 0.03 0.04 0.05 0.042 
ヤシャゼンマイ(入間川)10 0.05 0.04 0.05 0.01 0.02 0.034 
ヤシャゼンマイ(入間川)11 0.04 0.07 0.03 0.04 0.09 0.054 
ヤシャゼンマイ(入間川)12 0.07 0.07 0.08 0.05 0.14 0.082 
ヤシャゼンマイ(入間川)13 0.04 0.11 0.08 0.03 0.02 0.056 
ヤシャゼンマイ(入間川)14 0.09 0.05 0.08 0.09 0.02 0.066 
ヤシャゼンマイ(入間川)15 0.08 0.01 0.11 0.03 0.01 0.048 
ヤシャゼンマイ(入間川)16 0.06 0.07 0.13 0.02 0.08 0.072 
ヤシャゼンマイ(入間川)17 0.04 0.01 0.06 0.06 0.05 0.044 
ヤシャゼンマイ(入間川)18 0.1 0.1 0.12 0.04 0.13 0.098 
ヤシャゼンマイ(入間川)19 0.01 0.09 0.12 0.05 0.06 0.066 
ヤシャゼンマイ(入間川)20 0.05 0.02 0.07 0.09 0.16 0.078 
ヤシャゼンマイ（境川）1 0.26 0.11 0.1 0.17 0.03 0.134 
ヤシャゼンマイ（境川）2 0.21 0.13 0.14 0.14 0.11 0.146 
ヤシャゼンマイ（境川）3 0.19 0.17 0.11 0.29 0.33 0.218 
ヤシャゼンマイ（境川）4 0.21 0.24 0.1 0.16 0.17 0.176 
ヤシャゼンマイ（境川）5 0.17 0.22 0.22 0.07 0.17 0.17 
ヤシャゼンマイ（境川）6 0.18 0.05 0.07 0.08 0.18 0.112 
ヤシャゼンマイ（境川）7 0.18 0.17 0.15 0.18 0.17 0.17 
ヤシャゼンマイ（境川）8 0.03 0.27 0.29 0.2 0.02 0.162 
ヤシャゼンマイ（境川）9 0.09 0.26 0.16 0.04 0.2 0.15 
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ヤシャゼンマイ（境川）10 0.08 0.15 0.21 0.06 0.03 0.106 
ヤシャゼンマイ（境川）11 0.05 0.02 0.02 0.05 0.14 0.056 
ヤシャゼンマイ（境川）12 0.32 0.25 0.15 0.08 0.29 0.218 
ヤシャゼンマイ（境川）13 0.3 0.34 0.38 0.23 0.23 0.296 
ヤシャゼンマイ（境川）14 0.11 0.17 0.16 0.26 0.2 0.18 
ヤシャゼンマイ（境川）15 0.22 0.23 0.13 0.12 0.14 0.168 
ヤシャゼンマイ（境川）16 0.14 0.27 0.16 0.3 0.39 0.252 
ヤシャゼンマイ（境川）17 0.27 0.03 0.3 0.22 0.24 0.212 
ヤシャゼンマイ（境川）18 0.27 0.09 0.04 0.11 0.25 0.152 
ヤシャゼンマイ（境川）19 0.07 0.19 0.11 0.15 0.07 0.118 
ヤシャゼンマイ（境川）20 0.06 0.05 0.07 0.24 0.19 0.122 
ヤシャゼンマイ（境川）21 0.05 0.15 0.1 0.15 0.15 0.12 
ヤシャゼンマイ（境川）22 0.11 0.25 0.27 0.07 0.08 0.156 
ヤシャゼンマイ（境川）23 0.1 0.23 0.17 0.14 0.11 0.15 
ヤシャゼンマイ（境川）24 0.2 0.14 0.08 0.15 0.16 0.146 
ヤシャゼンマイ（境川）25 0.16 0.26 0.16 0.1 0.06 0.148 
